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普定喀斯特次生林木本植物叶生活型
比例和谱系多样性的驱动因素
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摘　 要: 为探讨喀斯特森林落叶阔叶植物(ＤＢＬ)与常绿阔叶植物(ＥＢＬ)比例和生物多样性差异及其驱动因

素ꎬ该研究以贵州省普定县 ４３ 个喀斯特次生林样地作为研究对象ꎬ采用广义线性回归模型、模型选择和

Ｍａｎｔｅｌ 检验的多元回归方法ꎬ分析地理距离、环境(包括地形和基岩类型)和人类活动等因素对样地内落叶

阔叶植物和常绿阔叶植物所占比例以及谱系多样性的影响ꎮ 结果表明:(１)普定喀斯特次生林样地内落叶

阔叶植物与常绿阔叶植物虽在物种丰富度和个体多度上总体相当ꎬ但样地间差异较大ꎻ样地落叶与常绿阔

叶植物谱系 ａｌｐｈａ 多样性(即 ＳＥＳ.ＭＰＤ)无明显差异ꎬ但落叶阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性(即 ＳＥＳ.ｂｅｔａＭＰＤ)明
显小于常绿阔叶植物ꎮ (２)落叶阔叶植物丰富度占比和相对多度随基岩类型改变而变化ꎬ均表现为泥灰岩

森林高于石灰岩森林ꎬ而落叶阔叶植物丰富度占比随人类活动增强而上升ꎮ (３)样地落叶阔叶植物谱系

ａｌｐｈａ 多样性随人类活动增强而升高ꎬ而常绿阔叶植物谱系 ａｌｐｈａ 多样性受环境和人类活动等因素的作用不

明显ꎻ落叶阔叶植物和常绿阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性受不同因素调节ꎬ前者随基岩类型和人类活动等因素

变化而升高ꎬ后者则随地理距离增加而升高ꎮ 该研究揭示了普定喀斯特次生林内落叶阔叶植物和常绿阔叶

植物比例受到环境条件和人类活动共同调控ꎬ在此基础上ꎬ落叶阔叶植物谱系多样性受到地形和基岩类型

等因素介导的生境过滤等生态位过程影响ꎬ而常绿阔叶植物谱系多样性则受到地理距离所介导的扩散限制

等空间过程的影响ꎮ 该研究有助于了解喀斯特森林生物多样性维持机制ꎬ为喀斯特森林经营管理提供理论
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ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｓｈｅｄｓ ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙꎬ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅꎬ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙꎬ ｔｒｅｅ ｌａｙｅｒꎬ ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ

　 　 在我国亚热带西南地区的喀斯特地貌上ꎬ广
泛生长着一类非地带性森林ꎬ被称为喀斯特森林

(屠玉鳞ꎬ１９８９ꎻ周游游等ꎬ２００３)ꎬ主要分布在贵

州、广西及云南等地区(吴征镒ꎬ１９８０)ꎮ 典型的喀

斯特森林通常为常绿落叶阔叶混交林(朱守谦ꎬ
１９９７ꎻ兰斯安等ꎬ２０１６)ꎬ林内含有较大比例的落叶

阔叶植物ꎮ
喀斯特地貌上的地形(郑鸾和龙翠玲ꎬ２０２０)

和基岩类型(Ｃｏｔｔｌｅꎬ ２００４ꎻ 张喜ꎬ２００７ꎻ Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０２２)等环境因子复杂多样ꎬ通过光照、土壤和水

分等ꎬ调控着喀斯特森林内的植物组成ꎮ 研究表

明ꎬ与常绿阔叶植物相比ꎬ落叶阔叶植物更喜好高

光照( Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８) 和肥沃土壤等环境条件

(Ｆａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 同时ꎬ长期的人类活动干扰

对西南地区喀斯特森林物种组成产生了重要影响

(姚长 宏 等ꎬ ２００１ꎻ刘 长 成 等ꎬ ２０２１ꎻ 贺 忠 权 等ꎬ
２０２１)ꎮ 喀斯特森林受到干扰较多(郭柯等ꎬ２０１１)
且植被演替慢(李婷婷等ꎬ２０２１)等ꎬ可能有利于落

叶阔叶植物在喀斯特森林内持久生存ꎮ 但是ꎬ目
前尚不清楚地形、基岩类型和人类活动干扰等因

素ꎬ如何共同影响喀斯特森林内落叶和常绿阔叶

木本被子植物所占比例ꎮ
Ｂｅｗｓ(１９２７)和 Ａｘｅｌｒｏｄ(１９６６)从被子植物起

源演化推定ꎬ常绿性状较落叶性状古老ꎮ 近期针

对我国亚热带常绿阔叶林内落叶和常绿阔叶木本

被子植物谱系多样性差异的研究结论(车俭等ꎬ
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２０２０)也支持该观点ꎬ但目前还不清楚在西南喀斯

特森林内落叶阔叶植物谱系多样性是否也小于常

绿阔叶植物ꎮ 此外ꎬ已有研究表明我国亚热带地

区森林植物谱系多样性受到地形 (王雷宏等ꎬ
２０２０)、基岩类型 ( Ｓｈｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１) 和人类干扰

(Ｆｅｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)等因素调控ꎮ 同时ꎬ由于常绿

和落 叶 阔 叶 植 物 的 生 态 习 性 存 在 明 显 差 异

(Ｇｉｖｎｉｓｈꎬ ２００２ꎻ 车俭等ꎬ２０２０)ꎬ两者分布格局的

驱动因子也不同( Ｔａｎｇ ＆ Ｏｈｓａｗａꎬ ２００２ꎻ Ｆａｎｇ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１６)ꎮ 据此ꎬ推测喀斯特森林内常绿和落叶

阔叶植物谱系多样性及其驱动因子也应存在差

异ꎬ但目前尚没有研究进行验证ꎮ
综上所述ꎬ本研究以贵州省中部普定县境内

的 ４３ 个喀斯特次生林样地作为研究对象(贺忠权

等ꎬ２０２１)ꎬ拟探讨普定喀斯特次生林木本被子植

物的叶生活型比例、谱系多样性格局及其驱动过

程ꎬ旨在回答以下问题:(１)空间、环境(地形、基岩

类型)和人类活动等因素如何影响普定喀斯特次

生林内落叶阔叶植物和常绿阔叶植物所占比例ꎻ
(２)常绿和落叶阔叶植物之间的谱系多样性及其

驱动因子有何差异ꎮ 以期更深入认识喀斯特森林

生物多样性维持机制ꎬ为喀斯特森林经营和管理

政策的制定提供理论支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地点与材料

贺忠权等(２０２１)公布了黔中高原 ８６ 个喀斯

特森林样地数据ꎮ 这批样地分布在贵州省普定

县、镇宁县、长顺县和黔西县等地ꎬ调查时间集中

在 ２００７—２００９ 年、２０１３ 年和 ２０１９—２０２０ 年ꎮ 其

中ꎬ本研究选择调查时间为 ２０１９ 年 ７ 月至 ２０２０ 年

８ 月ꎬ调查人为贺忠权和蔡先立ꎬ均选择普定县境

内的 ４３ 个样地作为研究对象(图 １)ꎮ 本研究涉及

样地的地理分布范围为 １０５° ３３′４７″—１０５° ５５′３″
Ｅꎬ２６°１１′４２″—２６°２９′１２″ Ｎꎬ单个样地面积为 ４００
ｍ２(２０ ｍ × ２０ ｍ)ꎬ样地森林类型均为次生林ꎮ

本研究所使用数据为样地内胸径( ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ
ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔꎬＤＢＨ)≥ ３ ｃｍ 的所有木质非藤本被子

植物植株ꎮ 单个样地包含个体多度平均 ６９ 株ꎬ范围

２７~１２４ 株ꎻ单个样地包含物种丰富度均值 １２ 种ꎬ范
围 ６~１９ 种ꎮ ４３ 个样地包含总个体多度２ ９４６株ꎬ总
物种丰富度 ９８ 种ꎬ隶属于 ４０ 科 ６７ 属ꎮ 按叶生活型

(ｌｅａｆ ｈａｂｉｔ)划分为落叶阔叶植物 １ ６２８ 株 ５３ 种ꎬ常
绿阔叶植物 １ ３１８ 株 ４５ 种ꎮ 样地环境因子包括地

形和基岩岩性ꎮ 地形包括海拔、坡度、坡向和坡位ꎮ
其中ꎬ参考 Ｌｅｇｅｎｄｒｅ 等(２００９)研究ꎬ将坡向分解为

北向和东向两个分量进行后续分析ꎮ 坡位为有序

分类变量ꎬ从坡下部、坡中部、坡上部到坡顶ꎬ位置

逐渐升高ꎮ 基岩类型包括石灰岩和泥灰岩ꎮ 样地

内人类活动主要为樵采、放牧和采药等ꎬ按强度可

分为轻度和中度(贺忠权等ꎬ２０２１ꎻ表 １)ꎮ

表 １　 本研究的环境因子和人类活动概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ

连续变量
Ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｖａｒｉａｂｌｅ

均值
Ｍｅａｎ

范围
Ｒａｎｇｅ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ (ｍ) １ ３５５.３７ １ ２４５~ １ ６１４

坡度 Ｓｌｏｐｅ ( °) ３６.１９ ０~ ７０

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ( °) １４３.８４ ０~ ３４５

分类变量
Ｄｉｓｃｒｅｔｅ ｖａｒｉａｂｌｅ

类别(样地数量)
Ｃａｔｅｇｏｒｙ ( Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ
ｐｌｏｔｓ)

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ 坡下部 ( ６)ꎬ坡中部 ( １９)ꎬ
坡上部(１６)ꎬ 坡顶(２)
Ｌｏｗｅｒ ｓｌｏｐｅ ( ６)ꎬ ｍｉｄ￣ｓｌｏｐｅ
(１９)ꎬ ｕｐｐｅｒ ｓｌｏｐｅ (１６)ꎬ ｔｏｐ
ｓｌｏｐｅ (２)

基岩类型
Ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ

石灰岩 (３８)ꎬ 泥灰岩 (５)
Ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ (３８)ꎬ ｍａｒｌｓｔｏｎｅ (５)

人类活动
Ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ

轻度(３１)ꎬ 中度 (１２)
Ｍｉｌｄ (３１)ꎬ ｍｏｄｅｒａｔｅ (１２)

１.２ 谱系树构建

通过 Ｒ 语言 Ｔａｘｏｎｓｔａｎｄ 软件包的“ ＴＰＬ”函数

(Ｃａｙｕｅｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２) 访 问 Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｓｔ 网 站

(ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｔｈｅｐｌａｎｔｌｉｓｔ. ｏｒｇ)ꎬ查询本研究涉及的

９８ 种木本被子植物的科名ꎮ 采用 Ｖ. ＰｈｙｌｏＭａｋｅｒ２
软件包“ ｐｈｙｌｏ.ｍａｋｅｒ”函数的 Ｓｃｅｎａｒｉｏ ３ 方式构建

种级谱系树( Ｊｉｎ ＆ Ｑｉａｎꎬ ２０２２)ꎮ 通过 ｐｈｙｔｏｏｌｓ 软
件包的“ ｐｈｙｌｏｓｉｇ”函数(Ｒｅｖｅｌｌꎬ ２０１２)ꎬ分析 ９８ 种

被子植物叶生活型的谱系信号ꎮ
１.３ 统计分析方法

通过 Ｐｈｙｌｏｃｏｍ ４.２ 软件(Ｗｅｂｂ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００８)的
“ｃｏｍｓｔｒｕｃｔ”函数计算落叶阔叶植物和常绿阔叶植

物的净亲缘关系指数( ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘꎬ ＮＲＩ )
和平均谱系距离(ｍｅａｎ ｐａｉｒｗｉｓｅ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ＭＰＤ)ꎻ
采用 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验评估落叶阔叶植物和常绿
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图 １　 本研究中普定 ４３ 个喀斯特次生林样地的地理分布
Ｆｉｇ. １　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ４３ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｉｎ Ｐｕｄｉｎｇ

阔叶植物的 ＭＰＤ 差异ꎮ 谱系多样性采用 ａｌｐｈａ 多

样性(ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ｏｆ ＭＰＤꎬＳＥＳ.ＭＰＤ)和

ｂｅｔａ 多样性(ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ｏｆ ＭＰＤ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｓａｍｐｌｅｓꎬＳＥＳ.ｂｅｔａＭＰＤ)指数衡量(车俭等ꎬ２０２０)ꎬ
前者为标准化的群落内平均种间谱系距离ꎬ值越

大则谱系 ａｌｐｈａ 多样性越高ꎬ后者为标准化的群落

间平均种间谱系距离ꎬ值越大则谱系 ｂｅｔａ 多样性

越 高 ( Ｓｗｅｎｓｏｎꎬ ２０１４ )ꎬ 通 过 “ ｃｏｍｓｔｒｕｃｔ ” 和

“ｃｏｍｄｉｓｔ” 函 数 分 别 计 算 这 ２ 个 指 数ꎮ 采 用

Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号秩检验评估落叶阔叶植物和常绿阔

叶植物 ＳＥＳ.ＭＰＤ 和 ＳＥＳ.ｂｅｔａＭＰＤ 差异ꎮ
采用线性回归模型分析地形、基岩类型和人

类活动对叶生活型组成比例以及谱系 ａｌｐｈａ 多样

性的 影 响ꎮ 首 先ꎬ 通 过 ａｐｅ 软 件 包 ( Ｐａｒａｄｉｓ ＆
Ｓｃｈｌｉｅｐꎬ ２０１９)的“Ｍｏｒａｎ. Ｉ”函数发现落叶阔叶植

物丰富度占比存在空间自相关(Ｍｏｒａｎ’ ｓ Ｉ ＝ ０.１０１ꎬ
Ｐ< ０.０５)ꎮ 因此ꎬ通过 ｎｌｍｅ 软件包的“ ｇｌｓ”函数进

行广义线性回归模型分析ꎬ了解落叶阔叶植物丰

富度占比的影响因素ꎮ 通过 Ｒｃｏｍｐａｎｉｏｎ 软件包

(Ｍａｎｇｉａｆｉｃｏꎬ ２０２２)的“ ｎａｇｅｌｋｅｒｋｅ”函数计算广义

线性回归模型的伪 Ｒ 方(ｐｓｅｕｄｏ Ｒ￣ｓｑｕａｒｅｄ)ꎮ 其余

因变量无空间自相关ꎬ采用线性回归模型评估地

形、基岩类型和人类活动 的 影 响ꎮ 然 后ꎬ通 过

ＭｕＭＩｎ 软件包( Ｂａｒｔｏńꎬ ２０１９) 的“ ｄｒｅｄｇｅ” 函数进

行模型选择ꎬ选出 ＡＩＣｃ 值最小模型作为最优模型

(Ｊｉｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１８)ꎮ 其次ꎬ采用 ｅｃｏｄｉｓｔ 软件包的

“ＭＲＭ”函数(Ｇｏｓｌｅｅ ＆ Ｕｒｂａｎꎬ ２００７)进行 Ｍａｎｔｅｌ
检验的多元回归分析(Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｘｔｅｎｓｉｏｎ
ｏｆ ｔｈｅ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ)ꎬ以了解地理距离、地形、基岩类

型和人类活动对谱系 ｂｅｔａ 多样性的影响ꎮ 最后ꎬ
通过 ｇｅｏｄｉｓｔ 软件包的“ ｇｅｏｄｉｓｔ”函数计算样地间地

理距离(Ｐａｄｇｈａｍ ＆ Ｓｕｍｎｅｒꎬ ２０２０)ꎻ通过“ ｄｉｓｔ”函

数计算连续变量和有序分类变量的欧氏距离ꎻ通
过 ｃｌｕｓｔｅｒ 软件包的“ｇｏｗｅｒ”函数计算其余分类变量

的高尔距离(Ｍａｅｃｈｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２２)ꎮ 以上所有统

计分析在 Ｒ ３.６.１ 中完成(Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍꎬ ２０１９)ꎮ
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２　 结果与分析

２.１ 木本被子植物叶生活型比例

衡量叶生活型比例的指标是落叶阔叶植物丰

富度占比和相对多度ꎬ前者为落叶阔叶植物丰富度

与总丰富度比值ꎬ后者为落叶阔叶植物个体多度与

总多度比值ꎮ 这 ２ 个指标值上升表示落叶阔叶植物

优势增大ꎻ反之ꎬ则是常绿阔叶植物优势增大ꎮ 在

普定 ４３ 个喀斯特次生林样地内ꎬ落叶阔叶与常绿阔

叶木本被子植物的丰富度和多度大致相当ꎬ表现为

落叶阔叶植物物种丰富度占比平均为 ０.４９５ꎬ分布范

围为 ０.２３１ ~ ０.８５７(图 ２:Ａ)ꎻ落叶阔叶植物个体相

对多度平均为 ０.５５４ꎬ范围为 ０.２５９~０.８４８(图 ２:Ｂ)ꎮ
此外ꎬ９８ 种木本被子植物的叶生活型具有显著的谱

系信号(Ｐａｇｅｌ’ｓ ｌａｍｂｄａ＝ ０.４８３ꎬ Ｐ<０.００１)ꎮ

图 ２　 落叶阔叶植物丰富度占比(Ａ)和相对多度(Ｂ)
Ｆｉｇ. ２　 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ (Ａ) ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ (Ｂ) ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

２.２ 木本被子植物谱系多样性差异

落叶阔叶性状在 ９８ 种木本被子植物构成的谱

系树上的分布呈现为明显收敛结构(ＮＲＩ ＝ ４.２４４ꎬ
Ｐ<０.００１)ꎬ而常绿阔叶性状则并未呈现出收敛或发

散结构(ＮＲＩ ＝ －１.３３７ꎬ Ｐ＝ ０.９２１)ꎻ落叶阔叶植物的

平均种间谱系距离(ＭＰＤ＝ ２２７.４４３ Ｍａ)比常绿阔叶

植物(ＭＰＤ ＝ ２４０.６５１ Ｍａ)更小(Ｐ<０.００１ꎻ Ｗｉｌｃｏｘｏｎ
秩和检验)ꎮ ４３ 个样地的落叶阔叶植物与常绿阔叶

植物谱系 ａｌｐｈａ 多样性水平无明显差异(图 ３:Ａꎻ
Ｐ＝ ０.１７６ꎬ Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号秩检验)ꎬ而样地间落叶阔

叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性比常绿阔叶植物更低(图 ３:
Ｂꎻ Ｐ<０.００１ꎬ Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号秩检验)ꎮ
２.３ 木本被子植物叶生活型比例和谱系多样性差

异的驱动因素

普定 ４３ 个喀斯特次生林样地内ꎬ落叶阔叶植

物丰富度占比的最优拟合模型(Ｒｐｓｅｕｄｏ
２ ＝ ０.３３４)主

要包含了基岩类型和人类活动(表 ２)ꎬ表现为泥

灰岩森林所含落叶阔叶植物种类比例比石灰岩森

林更高(图 ４:Ａ)ꎻ人类活动增强引起落叶阔叶植

物种类丰富度占比上升(图 ４:Ｂ)ꎮ 落叶阔叶植物

相对多度的最优拟合模型(Ｒａｄｊ
２ ＝ ０.０９)仅包含基

岩类型ꎬ表现为泥灰岩森林所含落叶阔叶植物相

对多度也高于石灰岩森林(表 ２ꎻ图 ４:Ａ)ꎮ 样地内

落叶阔叶植物谱系 ａｌｐｈａ 多样性(即 ＳＥＳ.ＭＰＤ)的

最优拟合模型(Ｒａｄｊ
２ ＝ ０.２４５)包含了人类活动(效

应值 ０.４９４ꎬＰ ＝ ０.００４)和海拔(效应值－０.００２ꎬＰ ＝
０.０６９)ꎬ表现为随人类活动增强ꎬ落叶阔叶植物谱系

ａｌｐｈａ 多样性上升ꎻ而常绿阔叶植物谱系 ａｌｐｈａ 多样

性的最优拟合模型则并不包含任何因子ꎮ ＭＲＭ 模

型(Ｒ２ ＝ ０.１７８)显示落叶阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性

(即 ＳＥＳ.ｂｅｔａＭＰＤ)随基岩类型(图 ５:Ａ)、人类活动

强度(图 ５:Ｂ)以及坡位的改变而升高ꎻ另一方面ꎬ
ＭＲＭ 模型(Ｒ２ ＝ ０.０８)显示常绿阔叶植物谱系 ｂｅｔａ
多样性随地理距离增加而升高(表 ３)ꎮ
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ＤＢＬ. 落叶阔叶植物ꎻＥＢＬ. 常绿阔叶植物ꎮ 箱线图上方字母不同说明有显著差异(Ｐ< ０.０５ꎬ Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 符号秩检验)ꎬ字母相同则

表示无显著差异ꎮ 下同ꎮ
ＤＢＬ. Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓꎻ ＥＢＬ. Ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂｏｘｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ (Ｐ<
０.０５ꎬ Ｗｉｌｃｏｘｏｎ ｓｉｇｎｅｄ￣ｒａｎｋ ｔｅｓｔ)ꎬ ｉｄｅｎｔｉｃａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｉｎｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ. Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ３　 落叶阔叶与常绿阔叶植物谱系 ａｌｐｈａ(Ａ)和 ｂｅｔａ(Ｂ)多样性差异
Ｆｉｇ. ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ａｌｐｈａ (Ａ) ａｎｄ ｂｅｔａ (Ｂ) ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ａｎｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

表 ２　 地形、基岩类型和人类活动对落叶阔叶

植物丰富度占比和相对多度的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙꎬ ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

影响因子
Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒ

丰富度占比
Ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ｒａｔｉｏ

效应值
Ｃｏｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｔ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

相对多度
Ｒｅｌａｔｉｖｅ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ

效应值
Ｃｏｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｔ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ — — — —

坡度 Ｓｌｏｐｅ — — — —

坡向(北) Ａｓｐｅｃｔ (Ｎｏｒｔｈ) — — — —

坡向(东) Ａｓｐｅｃｔ (Ｅａｓｔ) — — — —

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ －０.０４６ ０.０８７ — —

基岩类型(泥灰岩)
Ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ (Ｍａｒｌｓｔｏｎｅ) ０.１９５ ０.００２ ０.１４１ ０.０２９

人类活动 Ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ ０.１１４ ０.０２９ — —

３　 讨论与结论

喀斯特森林广泛分布于我国西南地区且蕴涵

着丰富的植物多样性ꎬ而植物多样性对该地区自

然环境的稳定发挥着重要作用(Ｆｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ
以往研究表明喀斯特森林的环境条件有利于落叶

阔叶 植 物 生 长 ( Ｊｉａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１６ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１９)ꎻ同时ꎬ也有研究表明人类活动对喀斯特森

林组成产生了巨大影响(谢标和杨永岗ꎬ１９９８ꎻ赵
东等ꎬ２００６)ꎮ 在此基础上ꎬ本研究综合分析了空

间、环境条件和人类活动对贵州普定县喀斯特次

生林木本被子植物叶生活型比例以及不同叶生活

型植物谱系多样性的影响ꎮ
３.１ 木本被子植物叶生活型比例及驱动因素

本研究发现基岩类型对普定喀斯特次生林落

４７５ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



黑点和灰点分别表示样地内落叶阔叶植物丰富度占比和相对多度ꎻ黑色和灰色线段分别表示最优(广义)线性回归模型估计的

样地内落叶阔叶植物丰富度占比和相对多度随基岩类型和人类活动而变化的拟合值ꎮ
Ｔｈｅ ｂｌａｃｋ ａｎｄ ｇｒｅｙ ｃｉｒｃｌｅｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓꎻ ｔｈｅ
ｂｌａｃｋ ａｎｄ ｇｒｅｙ ｌｉｎｅｓ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｆｉｔｔｅｄ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｈｉｆｔ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｂｅｄ ｒｏｃｋ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｅａｔｉｍａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ (ｇｅｎｅｒａｌｉｚｅｄ) ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｍｏｄｅｌ.

图 ４　 基岩类型(Ａ)和人类活动(Ｂ)对落叶阔叶植物丰富度占比和相对多度的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｒａｔｉｏ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｅｃｔ ｔｏ ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ (Ａ) ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ (Ｂ)

叶阔叶植物比例存在重要作用ꎬ与其他喀斯特森

林中的研究结论一致( Ｔｏｕｒｅ ＆ Ｇｅꎬ ２０１４ꎻ Ｌｉｕ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 例如ꎬＴｏｕｒｅ 和 Ｇｅ(２０１４)发现基岩类

型是控制广西龙虎山喀斯特森林植物丰富度的重

要环境因子ꎮ 本研究发现ꎬ与石灰岩相比ꎬ泥灰岩

上生长的喀斯特森林含有更高比例的落叶阔叶植

物丰富度和个体多度ꎬ部分原因可能是泥灰岩基

质上的土壤较石灰岩基质上的土壤更肥沃且通气

透水性能更好ꎬ蓄水能力更强等(黄琼玲ꎬ１９８４ꎻ孙
启堂和苗本胜ꎬ１９９１)ꎬ更有助于落叶阔叶植物定

居(Ｍｏｎｋꎬ １９６６ꎻＰａｕｓａｓ ＆ Ｃａｒｒｅｒａｓꎬ １９９５ꎻ 张喜ꎬ
２００７ꎻＦａｙｏｌｌｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 例如ꎬ张喜(２００７)发

现黔中地区的退化喀斯特森林自然恢复过程中ꎬ
土壤量和养分积累呈上升趋势ꎬ落叶阔叶植物物

种丰富度和植株密度也呈上升趋势且增幅均快于

常绿阔叶植物ꎮ 若喀斯特植被恢复与土壤条件存

在反馈关系ꎬ则泥灰岩较石灰岩更肥沃的土壤(黄
琼玲ꎬ１９８４)可能有利于促进植被与土壤间的反馈ꎬ
加快喀斯特森林的恢复进程ꎬ有利于泥灰岩森林比

石灰岩森林积累更大比例的落叶阔叶植物ꎮ 此外ꎬ
研究发现人类活动干扰通常会导致森林群落组成

发生改变 ( Ｆｕｌｌｅｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９８ꎻ Ｍｃｍｉｃｈａｅｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７ꎻ Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０２１)ꎮ 本研究发现ꎬ随着人类活

动的增强ꎬ普定喀斯特次生林内落叶阔叶植物的物

种丰富度呈上升趋势ꎮ 这可能是因为人类干扰的

增强可导致喀斯特森林群落高度降低、生物量减小

(喻理飞等ꎬ２００２)ꎬ改变林内环境条件(如增强光

照)等ꎬ朝着有利于落叶阔叶植物的方向倾斜(姚长

宏等ꎬ２００１ꎻ白坤栋等ꎬ２０１５ꎻ林红玲等ꎬ２０２１)ꎮ 例

如ꎬＭｉｕｒａ 等(２００１)和 Ｊｉｎ 等(２０１８)研究发现ꎬ相对

于常绿阔叶植物ꎬ干扰引起的高光照等环境条件更

有助于森林内落叶阔叶植物的更新ꎮ
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图 Ａ 中“组内”指石灰岩样地之间ꎬ以及泥灰岩样地之间ꎻ“组间”指石灰岩样地与泥灰岩样地之间ꎮ 图 Ｂ 中“组内”指轻度人类

活动样地之间ꎬ以及中度人类活动样地之间ꎻ“组间”指轻度与中度人类活动样地之间ꎮ
Ｉｎ ｓｕｂｐｌｏｔ Ａꎬ “Ｉｎｔｒａ” ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｐｌｏｔｓꎬ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｒｌｓｔｏｎｅ ｐｌｏｔｓꎻ “Ｉｎｔｅｒ” ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｐｌｏｔ ａｎｄ ｍａｒｓｔｏｎｅ
ｐｌｏｔ. Ｉｎ ｓｕｂｐｌｏｔ Ｂꎬ “Ｉｎｔｒａ” ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔｓ ｗｉｔｈ ｌｉｇｈｔ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔｓ ｗｉｔｈ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎻ “Ｉｎｔｅｒ”
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ｌｉｇｈｔ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｌｏｔ ｗｉｔｈ ｍｏｄｅｒａｔｅ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ.

图 ５　 基岩类型(Ａ)和人类活动(Ｂ)对落叶阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ

ｗｉｔｈ ｒｅｓｐｅｃｔ ｔｏ ｂｅｄ ｒｏｃｋ ｔｙｐｅ (Ａ) ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｙ (Ｂ)

３.２ 木本被子植物谱系多样性差异及驱动因素

通过 ＮＲＩ 与 ＭＰＤ 指数来了解木本被子植物

谱系结构和种间亲缘关系ꎬＮＲＩ 值越小ꎬＭＰＤ 值越

大ꎬ表示谱系结构越发散ꎬ种间亲缘关系越远ꎻ反
之ꎬ谱系结构越收敛ꎬ种间亲缘关系则越近ꎮ 普定

喀斯特次生林内落叶阔叶植物 ＮＲＩ 大于常绿植物

而 ＭＰＤ 小于常绿阔叶植物ꎬ与我国亚热带常绿阔

叶林有一致规律(车俭等ꎬ２０２０)ꎮ 但是ꎬ本研究发

现样地内的落叶阔叶植物 ａｌｐｈａ 多样性并不低于

常绿阔叶植物ꎬ与车俭等(２０２０)的结果不一致ꎬ部
分原因可能是由于人类活动干扰有利于落叶阔叶

植物更新ꎮ 具体而言ꎬ在人类活动干扰增大的背

景下ꎬ普定喀斯特次生林内落叶阔叶植物谱系

ａｌｐｈａ 多样性升高ꎬ而常绿阔叶植物谱系 ａｌｐｈａ 多

样性并未随之改变ꎮ 这种差异性响应可能逐渐缩

小乃至消除落叶阔叶植物和常绿阔叶植物在谱系

多样性方面的固有差距ꎮ 一方面ꎬ人类干扰的增

强ꎬ可能通过促进竞争释放等ꎬ提供更多林内空间

和资源(例如光照和土壤养分)ꎬ更有利于生态策

略较激进和多样的落叶阔叶植物(Ｇｉｖｎｉｓｈꎬ ２００２ꎻ
车俭等ꎬ２０２０)ꎬ而常绿阔叶植物由于生态策略较

为保 守ꎬ 对 高 资 源 的 利 用 效 率 较 低 ( Ｇｉｖｎｉｓｈꎬ
２００２)ꎬ可能导致了其对人类干扰的不敏感ꎮ 另一

方面ꎬ本研究也证实了普定喀斯特次生林内的落

叶阔叶植物和常绿阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性受到

不同因素的驱动ꎮ 其中ꎬ驱动落叶阔叶植物谱系

ｂｅｔａ 多样性的人类活动、基岩类型和坡位这 ３ 个因

素ꎬ均与光照和土壤等环境条件存在密切关联(Ｆｕ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９ꎻ 郑鸾和龙翠玲ꎬ２０２０)ꎬ这一结果与车

俭等(２０２０)发现亚热带常绿阔叶林内落叶阔叶植

物谱系 ｂｅｔａ 多样性受到气温限制相一致ꎬ表明环

境条件所介导的生境过滤等生态位过程对亚热带

６７５ 广　 西　 植　 物 ４３ 卷



表 ３　 地理距离、地形、基岩类型和人类活动对普定

落叶阔叶和常绿阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｉｅｓ ｏｆ

ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ａｎｄ ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙꎬ

ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

影响因子
Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｆａｃｔｏｒ

落叶阔叶
植物谱系

ｂｅｔａ 多样性
ＳＥＳ.ｂｅｔａ ＭＰＤ

ｏｆ ＤＢＬ

效应值
Ｃｏｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｔ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

常绿阔叶
植物谱系

ｂｅｔａ 多样性
ＳＥＳ.ｂｅｔａ ＭＰＤ

ｏｆ ＥＢＬ

效应值
Ｃｏｅｆｆｉ￣
ｃｉｅｎｔ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

地理距离 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ ０.１０３ ０.５９９ ０.９６４ ０.００３

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ －０.００１ ０.５０５ ０.００３ ０.１０２

坡度 Ｓｌｏｐｅ ０ ０.９８５ ０.０１４ ０.１１８

坡向(北) Ａｓｐｅｃｔ (Ｎｏｒｔｈ) －０.１０７ ０.３８１ ０.０７３ ０.６４８

坡向(东) Ａｓｐｅｃｔ (Ｅａｓｔ) ０.０３０ ０.７７５ －０.００４ ０.９８３

坡位 Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ０.３６６ ０.００４ ０.１０４ ０.５１１

基岩类型(泥灰岩)
Ｂｅｄｒｏｃｋ ｔｙｐｅ (Ｍａｒｌｓｔｏｎｅ)

０.８１３ ０.００８ －０.６７２ ０.１０９

人类活动 Ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ０.６８９ ０.００３ ０.１８３ ０.４３０

　 注: ＤＢＬ. 落叶阔叶植物ꎻＥＢＬ. 常绿阔叶植物ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: ＤＢＬ. Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓꎻ ＤＢＬ. Ｄｅｃｉｄｕｏｕｓ
ｂｒｏａｄ￣ｌｅａｖｅｄ ｐｌａｎｔｓ.

地区森林内落叶阔叶植物谱系 ｂｅｔａ 多样性分布可

能发挥着广泛的调控作用ꎮ 常绿阔叶植物谱系

ｂｅｔａ 多样性则随地理距离增大而上升ꎬ表明扩散限

制等空间过程可能在驱动常绿阔叶植物谱系 ｂｅｔａ
多样性的分布格局上发挥着重要作用(Ｍｙｅｒｓ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 但是ꎬ本研究并未发现人类活动和环

境因素对普定喀斯特次生林常绿阔叶植物谱系

ｂｅｔａ 多样性有显著影响ꎬ部分原因可能是由于常绿

阔叶植物的资源利用策略通常较为保守(Ｇｉｖｎｉｓｈꎬ
２００２)ꎬ对低资源环境的耐受能力较强ꎬ而对高资

源环境的资源利用效率较低ꎬ导致其对喀斯特森

林生境异质性的响应不明显ꎮ
综上所述ꎬ本研究在位于西南喀斯特核心地

带的贵州省普定县喀斯特次生林内的发现ꎬ表明

环境条件和人类活动共同调控着喀斯特次生林内

落叶和常绿阔叶木本被子植物比例ꎮ 但是ꎬ两类

植物谱系多样性的驱动因素存在区别ꎮ 其中ꎬ落
叶阔叶植物谱系多样性受制于地形和基岩类型等

环境因素所介导的生境过滤等生态位过程作用ꎻ

而常绿阔叶植物谱系多样性则受到地理距离所介

导的扩散限制等空间过程的影响ꎮ
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